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Capitulo 6

Introduccion a la ecologia de las hormigas

M. Kaspari

Como lo sugieren otras partes de este libro, las hormigas son un grupo que ofrece mucho a aquellos interesados
en monitoreos a largo plazo, inventarios y ecologia basica. Este capitulo tiene dos propositos. El primero es
presentar al lector aspectos ecologicos claves en hormigas. Parte de los usuarios de este capitulo no estaran
familiarizados con hormigas, pero estaran interesados en usarlas en estudios de monitoreo y biodiversidad. Esta
s una revision no exhaustiva con sus propios puntos de vista. Otros puntos de vista pueden encontrarse en Sudd
y Franks (1987), Holldobler y Wilson (1990), Andersen (1991) y Agosti et al. (2000). Muchos topicos en
ecologia de hormigas (como grupos funcionales, patrones de composicion de especies, dindmica e interacciones)
se tocan aqui brevemente pero pueden encontrarse en otras partes de este libro o el manual editado por Agosti
et al. (2000). El segundo proposito de este capitulo es mostrar varios enigmas basicos por resolverse como un
reto para potenciales mirmeco6logos.

Este capitulo se organiza alrededor de cinco tdpicos: vida de la colonia, el nicho de la hormiga, qué regula las
poblaciones de hormigas y preguntas abiertas sobre ecologia de hormigas. Donde sea apropiado se hacen suge-

rencias sobre como aplicar esta historia natural para el disefio de un programa de monitoreo.

Vida de la colonia

En un capitulo introductorio como éste, es inevitable glosar
sobre las variaciones que disfrutan los cientificos estudian-
do este tema. Aqui se describe el comportamiento y compo-
sicion de una colonia tipica de hormigas, para después pasar
a algunas de las interesantes variaciones a este tema.

Las hormigas son organismos eusociales, caracterizados por
cuidado cooperativo de la cria, sobreposicion de generacio-
nes de obreras dentro de la colonia y el desarrollo de un
avanzado sistema de castas (Wilson 1971). Castas son gru-
pos de miembros especializados de la colonia que ejecutan
diferentes funciones, grupos con sus correspondientes di-
ferencias en forma. Por ejemplo, si usted va a cavar una colo-
nia de hormigas en el suelo, probablemente va a ver centena-
res de obreras en ebullicion. La casta obrera es la que realiza
la mayoria de tareas en el nido, como recoleccion de alimen-
to, asistencia a la cria, mantenimiento y defensa del nido. Si
continua cavando va a encontrar la cria: huevos, larvas y
pupas en camaras pequeflas y discretas. Todas las hormigas
comienzan como huevos, crecen como larvas y se desarro-
llan como adultos pasando por la fase de pupa; estos esta-
dios inmaduros son objeto de alimentacion, limpieza y pro-
teccion por parte de las obreras. Dependiendo de la época
del afio puede encontrar hormigas grandes y aladas, hem-
bras y machos alados o sexuados. Los alados son la fase

reproductora de la colonia y tienen poco que hacer en la
colonia mientras estan a la espera de alejarse de ésta volan-
do para aparearse. No obstante, como estos alados repre-
sentan el futuro reproductor de la colonia, son objeto de
una vigorosa proteccion. Eventualmente usted puede en-
contrarse con la camara de la reina y a su ocupante, ro-
deada de obreras. La reina, que una vez fue una hembra
alada en otra colonia de hormigas, es el centro en la vida
de la colonia, frecuentemente la hormiga mas grande, hin-
chada de huevos y grasas. El papel principal de la reina
es poner huevos, esto es, ser la madre de todos los miem-
bros de la colonia. Ningun otro de los miles de miembros
de la colonia pone huevos.

Ha sido aparente desde hace tiempo que las obreras dentro
de una colonia trabajan conjuntamente buscando alimento y
defendiendo la colonia. Esta cooperacion aparente y auto-
sacrificio se tomo por largo tiempo como un ejemplo de vir-
tud. Cémo trabajan las obreras conjuntamente y porqué és-
tas no se reproducen han sido temas de constante fascina-
cion. Estos hechos incluso se tomaron como una potencial
excepcion a la teoria de evolucidn por seleccion natural pro-
puesta por Darwin: los individuos no se comportan como
egoistas, sino que parecen sacrificarse por el beneficio de la
colonia.
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Una solucion a este paradigma vino del estudio del siste-
ma genético de determinacion del sexo caracteristico en
muchos insectos sociales: haplodiploidia (Hamilton 1964,
1972; Alexander 1974; Trivers y Hare 1976). Para enten-
der como es esto, recordemos que en los humanos los
sexos difieren genéticamente por los cromosomas sexua-
les. Las mujeres heredan dos cromosomas X de sus pa-
dres, los hombres heredan un cromosoma X de un padre
yuno Y del otro.

El sexo en las hormigas se determina de una forma funda-
mentalmente diferente, pues no hay cromosomas del sexo.
Reinas, hembras aladas y obreras tienen dos pares de cada
cromosoma (esto es, son diploides), los machos sélo po-
seen uno de cada par y son haploides. Hembras y obreras
reciben los dos complementos de cromosomas desde la fu-
sion del 6vulo y espermatozoide. Los machos se producen
a partir de huevos no fertilizados.

Este sistema simple tiene consecuencias profundas para la
cooperacion dentro de la colonia. Las obreras, por ende,
estan muy relacionadas entre si, compartiendo el 75% de sus
genes. Las reinas, como las mujeres, comparten en prome-

dio solo el 50% de sus genes con sus hijas. Estas también
tienden a vivir mas que sus crias en el ambiente aislado del
nido. En esta situacion, las obreras pueden hacer mucho
mas por sus genes ayudando a la reina a producir mas obre-
ras y reproductoras. La mejor forma de hacer esto es mante-
ner a lareina y por ende a toda la colonia, viviendo y funcio-
nando. Si la obrera se enfrasca en dicha conducta
“desinterasada” como defender vigorosamente el nido o
dejarse comer por otras, es esta realmente una conducta egois-
ta, dado que estd mejorando las probabilidades de supervi-
vencia de la colonia y, en consecuencia, de sus genes. Esta
division de labor y organizacion social permite un alto grado
de sofisticacion de comportamiento. Y esto puede estar de-
tras de la sorprendente proporcion de biomasa estimada para
los insectos sociales en los ecosistemas del mundo.

Este bosquejo de vida de la colonia, aunque simple y de
alguna forma tipico, no tiene en cuenta la fascinante varia-
cion que se encuentra cuando hay obreras fértiles (Peeters
1991) o cuando hay muchas reinas ovipositoras en la misma
colonia (Holldobler y Wilson 1977). En ambos casos prospe-
ran obreras “egoistas” y estos casos hacen parte de activa
investigacion en ecologia de hormigas.

El mundo de la hormiga - Vida de una colonia de organismos

diminutos

Se ha dicho frecuentemente que la ecologia y biologia de la
conservacion sufren de un sesgo hacia los vertebrados
(Wilson 1993). Los humanos escogen estudiar organismos
que sientan el mundo tal como ellos, como pajaros y mamife-
ros. Las hormigas viven e interactiian en partes del medio
que es en muchas formas extraiio a los humanos. Un progra-
ma de monitoreo efectivo requiere de un entendimiento basi-
co de esas diferencias para explotarlas en el disefio del pro-
yecto.

Las hormigas son pequeflas, con un peso seco tipica-
mente muy inferior a un gramo. El tamafio permite a las
hormigas entrar a hendiduras y microambientes (p.e. en-
tre particulas del suelo o en la corteza de los arboles
[Kaspari y Weiser 1999]). Esto permite a las colonias de
hormigas existir sobre recursos limitados y explotar la
mayoria de los otros organismos del planeta, que tam-
bién son pequefos.

Pero el tamafio pequefio tiene su costo. Los animales pe-
quefios se calientan y secan mas rapidamente (Hood y
Tschinkel 1990; Kaspari 1993a). Las hormigas, como
ectotermos, estan limitadas para forrajear si no hace mucho
calor ni mucho frio. Esto resulta en una “cubierta” de tempe-
ratura en la cual muchas hormigas buscan alimento en tem-
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peraturas superiores a 10°C, cesando actividades por enci-
ma de los 40°C, con un promedio de temperatura de forrajeo
de 30°C (Holldobler y Wilson 1990). La baja humedad tam-
bién puede limitar el forrajeo; el mejor tiempo para coleccio-
nar hormigas en el desierto es después de las lluvias de
verano (Schumacher y Whitford 1976). Pero atin la humedad
es un arma de dos filos, dado que las gotas de lluvia son
pegajosas e inmanejables para las hormigas y el agua puede
borrar los rastros quimicos.

Esta interaccion con su ambiente quimico introduce otra for-
ma profunda en la cual las sociedades de hormigas difieren
de las sociedades humanas. Las hormigas estan llenas de
glandulas que se abren al mundo externo, glandulas que
poseen tres funciones principales. Primero, vivir en el suelo
requiere una defensa contra hongos y bacterias patdgenas;
algunas gladndulas producen secreciones que ayudan a man-
tener a la hormiga limpia y libre de enfermedades. Segundo,
las hormigas son tan conspicuas en sus ambientes que tie-
nen muchos enemigos. Las hormigas — como las abejas y
avispas — frecuentemente se defienden con sus aguijones.
La evolucién ha modificado el aguijon de las hormigas en
variadas formas para producir sustancias quimicas defensi-
vas que se inyectan, untan o expelen sobre enemigos y com-
petidores potenciales.



Finalmente, algunas glandulas producen feromonas, permi-
tiendo a las hormigas comunicarse en formas sofisticadas
con otras en la colonia, con otras colonias y especies (Vander
Meer y Alonso 1998). Por ejemplo, cada colonia posee un
olor individual; reinas de hormigas usan feromonas para

Ciclo de vida de la colonia

El ciclo de vida de la colonia se divide en tres fases: funda-
cion, crecimiento 'y reproduccion. Muchas colonias de hor-
migas se fundan cuando una reina recién apareada se aleja
de su nido de origen en busca de un nuevo sitio. Muchos
alados mueren durante esta fase, dado que son una atractiva
fuente de alimento para varios depredadores (Whitcomb et
al. 1973). Una vez encontrado un sitio de nidificacion, la
reina excava u ocupa una cavidad en una planta o el suelo,
donde pone huevos. La reina convierte sus propias reser-
vas en alimento para la primera nidada de obreras, bien sea
como huevos troficos o secreciones salivares.

Las colonias entran a la fase de crecimiento cuando la prime-
ra nidada de obreras entran en maduracion. La labor de la
reina se reduce entonces a poner huevos y al control
feromonal de la colonia. Las obreras toman las tareas de
cuidado de la cria, busqueda de alimento, mantenimiento del
nido y defensa. En esta fase, la colonia frecuentemente crece
exponencialmente, pues todos los recursos se dirigen hacia
la btsqueda de alimento y la crianza de nuevas obreras
(Wilson 1971; Tschinkel 1993).

La extension de la fase de crecimiento varia entre las espe-
cies y depende del clima; por ejemplo, el frio retarda el desa-
rrollo de la cria. La fase de crecimiento cesa cuando la colo-
nia ha crecido tanto que puede producir alados. Este umbral
de tamafio de la colonia varia ampliamente dentro de las es-
pecies; algunas colonias alcanzan la madurez con 10 obre-
ras, otras con 10.000, otras con 100.000. No es claro qué hay
detrés de esta variacion, aunque un patron que emerge es
que el promedio en tamafio de la colonia decrece a medida
que nos acercamos al Ecuador (Kaspariy Vargo 1995) y cuan-
do se pasa de ambientes menos productivos a mas produc-
tivos (Kaspari, observacion personal). Los factores determi-
nantes de tamafio, tasas de crecimiento, tiempo de madurez
y otras caracteristicas de la vida en las hormigas se conocen
muy poco (Tschinkel 1991).

La fase reproductora en el ciclo de vida de la colonia
comienza cuando se le da mucha atencién a los huevos
no fertilizados (destinados a ser machos) y cuando algu-
nos huevos fertilizados, mediante nutricion extra, se des-
tinan para convertirse en hembras aladas (y en ultima
instancia reinas de sus propias colonias). Como machos
y hembras en general son mas grandes que las obreras,
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controlar obreras; obreras usan feromonas para dejar ras-
tros olorosos hacia recursos explotables o para marcar terri-
torios. Otras feromonas se liberan para alertar a la colonia de
peligros. En resumen, las sustancias quimicas son la mone-
da principal en la comunicacion entre hormigas.

los recursos para su formacién requieren usar parte de
estos para formar obreras, por lo cual la colonia puede
detener (o aun disminuir) su crecimiento. Los alados vue-
lan lejos del nido para buscar parejas de otros nidos. Los
machos perecen después de la copula. Las hembras bus-
can un sitio para nidificacion, completandose asi el ciclo
de vida de la colonia. Los ciclos de la colonia estan de
alguna forma sincronizados en hébitats que muestran
estacionalidad en temperatura y lluvias. Las salidas de los
alados ocurren al comienzo o fin de la “estacion benigna” (la
época calida en los climas templados, la época lluviosa en
los tropicos). Las colonias producirdn alados hasta tanto
vivan las reinas, lo cual puede ser por décadas.

Esto concluye un bosquejo de una colonia “tipica” de hor-
migas. Muchas especies de hormigas s6lo poseen una reina
por colonia y la colonia ocupa un tnico nido. En algunas
hormigas, sin embargo, existen nidos con multiples reinas en
al menos una parte de su ciclo de vida. Este es un asunto de
gran interés dado que complica las reglas de comportamien-
to por cercania genética, como se sefialé antes. Mas aun,
muchas de estas especies no nidifican en un solo sitio, sino
en varias camaras ligadas por largos tiineles o caminos que
pueden ser de varias decenas de metros.

Especies con multiples reinas y multiples nidos frecuente-
mente dominan los habitats, gracias a su gran potencial de
crecimiento y extension espacial. Este es el caso para varias
de las especies introducidas (Linepithema humile, Pheidole
megacephala, Solenopsis invicta). La introduccion de es-
pecies es un problema mundial y estas tres especies han
causado impactos locales (Williams 1994; McGlynn 1999;
Taber 2000; Capitulo 24). Estas hormigas pueden ser moles-
tas para los humanos, cuidar pulgones y cochinillas en cul-
tivos y jardines o pueden ser problemas médicos (como la
hormiga de fuego). Las especies introducidas también azo-
tan los ecosistemas que invaden. Aunque las especies nati-
vas puedan realizar una serie de servicios a sus ecosistemas
(como dispersion de semillas), esto no lo hacen las especies
introducidas (Bond y Slingsby 1984). Liberadas de los facto-
res que pueden estar limitando las especies nativas, las in-
vasoras pueden sobreponerse ¢ incluso extinguir las comu-
nidades locales de hormigas y otros artropodos (Porter y
Savignano 1990), asi como reducir las poblaciones silves-
tres (Allen et al. 1995).
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El nicho de las hormigas

El nicho ecolégico de una especie describe el papel que des-
empena ésta en el ecosistema. Describir el nicho tipico de
una hormiga es como describir una colonia tipica de hormi-
gas. La variedad de dietas, sitios de nidificacion, rangos de
vida y asociaciones de hormigas en un habitat dado hace de
estos insectos un grupo atractivo para monitoreos.

Sin embargo, se pueden hacer algunas observaciones gene-
rales. La mayoria de colonias de hormigas son relativamente
sésiles, como mucho moviendo sus colonias cada dos sema-
nas, o sin desplazamientos (Smallwood 1982). Las hormigas
toman su energia de otros organismos, bien sean plantas
(néctar, hojas, semillas) o animales, vivos o muertos. Desde
un punto central, las colonias envian exploradoras hacia sus
alrededores, reclutando rapidamente nuevas obreras a nue-
vas fuentes de alimento, o abandonandolas si surge una
nueva necesidad. De esta forma las hormigas coleccionan y
concentran recursos en el medio, siendo también asi mismas
recursos predecibles para quienes dependen de ellas. En
muchas formas, las hormigas, decididamente, son “como
plantas” (Andersen 1991).

Las especies de una comunidad pueden variar a lo largo de
tres ejes de nichos de particular interés para quienes dise-
fian programas de monitoreo. Estos son de nidificacion, de
alimentacion y temporal.

El nicho del nido

Los nidos de hormigas toman variedad de formas. Si usted
se desplaza a lo largo de un gradiente, desde un desierto
calido al bosque humedo tropical, la variedad de sitios de
nidificacion para uso de las hormigas se incrementan drama-
ticamente. En los desiertos las hormigas tienden a nidificar
en el suelo. Del suelo rara vez suben a la superficie, excepto
para liberar alados (como en algunas Acropyga y en
Neivamyrmex). Muchas de esas especies se conocen sélo
de alados atrapados en trampas de luz. La diversidad e histo-
ria natural de estas especies permanecen practicamente sin
conocerse (Lévieux 1976, 1983).

Otras especies nidifican en el suelo pero emergen de entra-
das para hacer algo de forrajeo sobre éste. Esta es probable-
mente la imagen que mas viene a la cabeza en las personas
cuando se habla de hormigas, pero atn esta imagen simple
tiene expresion en variadas formas. La entrada al nido puede
ser un hueco discreto en el suelo. En desiertos frios, particu-
larmente la tundra, las colonias pueden encontrarse bajo las
piedras, pues las piedras retienen el calor mejor que el suelo
y las colonias toman ventajas de estos kot spots ambienta-
les para calentar a sus crias (Brian y Brian 1951). En algunas
praderas altas, casi cada piedra grande y plana aloja un nido
de hormigas debajo. No es sorpresa entonces que la
nidificacién bajo piedras sea poco comun en sitios donde la

100 Biologia

temperatura del suelo sea mas céalida (como desiertos y bos-
ques tropicales, Brown 1973). En otros casos las hormigas
llevan piedritas a la entrada del nido, frecuentemente for-
mando un disco de grava alrededor de la misma.

Las hormigas nidifican en variedad de tipos de suelo, desde
arcilla dura hasta marga o pura arena. Sin embargo mientras
que un jardinero o botanico puede hablarnos mucho de cémo
el pH, drenado y otras propiedades del suelo influencian
una comunidad de hormigas, los ec6logos de hormigas pue-
den decir muy poco de ello. Por ejemplo, poco se sabe, dada
la heterogeneidad del suelo y hojarasca de un sitio determi-
nado, acerca del papel que estas diferencias puedan jugar
sobre segregacion de especies (aunque consultese Johnson
1992).

Desplazandose desde desiertos hasta praderas y sabanas,
vemos que muchas hormigas aun nidifican en el suelo. Sin
embargo, en praderas densas las colonias pueden vivir en
una perpetua sombra. Entonces la solucién de algunas es-
pecies es la creacion de un disco de suelo despejado alrede-
dor de la entrada del nido. Otra solucién, observada particu-
larmente en el hemisferio norte, es la de hacer grandes mon-
ticulos de paja que pueden alzarse varios centimetros sobre
el herbaje que rodea la colonia. En los bosques, los tocones
pueden ser hot spots para colonias de hormigas. En ambos
casos, para salir o evitar la sombra, estos nidos prolongan la
exposicion de sus habitantes al sol.

Al entrar a los bosques, nos encontramos con un suelo cu-
bierto de capas de desechos de los arboles, hojas, ramas y
frutas. En los bosques lefiosos muy secos siguen predomi-
nando las especies que nidifican en el suelo. A medida que el
bosque se vuelve htimedo, las hormigas comienzan a nidificar
en la hojarasca. Estas hormigas pueden nidificar en cavida-
des de ramas caidas, entre hojas o en grandes maderos cai-
dos (Herbers 1989; Kaspari 1993b; Byrne 1994). La fraccion
de las especies que nidifican en la hojarasca es la mas gran-
de en los tropicos (Wilson 1959). En la hojarasca una sencilla
parte de una ramita hueca puede alojar una colonia con obre-
ras desde 10 hasta centenares; una manotada de hojas pue-
de dar una pobre proteccion para una colonia y sus pupas,
cubriendo varios metros cuadrados; un tronco caido grande
puede contener multiples colonias de varias especies. Para
encontrar estas colonias, basta romper ramas, remover hojas
o cortar el tronco caido. Siel ambiente sufre de estacionalidad
fria o seca, estas colonias pueden moverse periddicamente
desde la hojarasca al suelo (Herbers 1985).

En los bosques tropicales una porcion substancial de la fau-
na local de hormigas puede encontrarse viviendo en las pro-
pias plantas, desde las plantas bajas hasta las copas de los
arboles (Jeanne 1979). Algunas hormigas hacen sus nidos
de material vegetal mascado. Estos “nidos de carton” son



comunes en los trépicos donde pueden encontrarse fijados
en los arboles en lo alto o en el sotobosque, debajo de las
hojas (Black 1987). Hormigas como la carpintera
(Camponotus) pueden construir una camara de nidificacion
en un tronco parcialmente podrido. Finalmente, en un grupo
de plantas han evolucionado cavidades y cuerpos alimenti-
cios, para proveer cubierta y alimentacion a las hormigas a
cambio de proteccion de los herbivoros (Huxley y Cutler
1991, capitulo 10 de este libro). So6lo un pequefio subconjunto
de estas plantas pueden ofrecer cavidades, que pueden usar-
se por especies que no se encuentran en otras partes.

El nicho de la alimentacion

La mayoria de hormigas parecen ser forrajeras oportunistas,
tomando combinaciones de exudados de plantas, semillas,
restos de animales vivos o muertos. Sin embargo hay una
fraccion de la comunidad local que es mas especializada en
sus hébitos alimenticios. Por ejemplo las hormigas Attini
cortan partes de vegetacion o coleccionan insectos muertos
o sus desechos. Este material se usa como sustrato para el
crecimiento de hongos, hongos que son cultivados y cose-
chados por estas hormigas (Weber 1972a, b).

Otras hormigas se especializan en varios grados en exudados
de plantas (Tennant y Porter 1991; Tobin 1994). Estos
exudados se pueden obtener directamente de los nectarios
de las plantas o indirectamente por parte de los “homodpteros”
chupadores de savia (Huxley y Cutler 1991; capitulo 11).
Teniendo en cuenta la enorme cantidad de hormigas en las
copas de los arboles, crecientes evidencias sugieren que las
hormigas que alli habitan lo hacen en ambientes ricos en
carbohidratos y pobres en proteinas (Tobin 1994; Davidson
1997; Fernandez 1998; Kaspari y Yanoviak 2000).

Muchos géneros de hormigas incluyen depredadores espe-
cializados (como Cerapachys, Neivamyrmex, Proceratium,
Strumigenys, Thaumatomyrmex) que se alimentan de un
conjunto restringido de artropodos. Algunos de estos “es-
pecialistas” pueden tener dietas taxonomicamente limitadas,
aunque se alimenten de insectos de otra forma comunes (por
ejemplo, los especialistas en hormigas dentro de las hormi-
gas legionarias Neivamyrmex) o si no los aparentes para el
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observador casual (por ejemplo los especialistas en
colémbolos dentro de Strumigenys 'y Pyramica).

Finalmente, las especies de hormigas de una comunidad
pueden especializarse en varios grados sobre el tamafo y
densidad de un recurso. Las especies con obreras grandes
tienen frecuentemente acceso a un amplio espectro de tama-
fos de presas (Kaspari 1996¢). Asimismo, asi como el ali-
mento viene en “empaques” de diferentes tamanos, las par-
tes mds grandes y ricas de alimento frecuentemente son ob-
jeto de posesion y defensa con mas éxito por parte de espe-
cies con colonias grandes y agresivas (Kaspari 1993b).

El nicho temporal

Dentro de una comunidad de hormigas, subconjuntos de
éstas pueden restringir su actividad a algunos periodos del
dia o del aio. Por ejemplo, Prenolepis imparis, que puede
salir a buscar alimento en temperaturas cercanas a los 0°C,
es una especie de bosque en Norteamérica cominmente ac-
tiva en primavera y otoflo, aunque inactiva en verano (Talbot
1943; Fellers 1989).

Sobre el periodo de 24 horas, la misma particion de hébitat
puede revelar diferentes partes de la fauna de hormigas. Por
ejemplo, desiertos (Whitford y Ettershankl 1975; Bernstein
1979; Morton y Davidson 1988) y bosques tropicales
(Greenslade 1972; Kaspari 1993a) tienen, frecuentemente,
faunas particulares diurnas, crepusculares y nocturnas. Esta
segregacion probablemente surge de una combinacioén de
tolerancias fisioldgicas, interacciones competitivas y ries-
gos de depredacion (Whitford 1978; Orr 1992). Sin embargo,
la escasez de estudios nos deja sin poder hacer generaliza-
ciones fiables para una pregunta importante en monitoreo
de hormigas: ;A qué tiempo del dia coleccionar hormigas?
Como una primera aproximacion, comunidades de desierto
(y quizas bosques tropicales) probablemente tienen la se-
gregacion entre especies mas altamente desarrollada en re-
ferencia a actividad diaria. Las comunidades de desierto y
zonas frias probablemente tienen las segregaciones estacio-
nales més pronunciadas. Estudios con cebos en estos
habitats, efectuados en las épocas no apropiadas, pueden
subestimar la estimacion de riqueza de hormigas.

iQué regula las poblaciones de hormigas?

Una poblacién es una coleccion de individuos de la misma
especie que se encuentran en un area dada (por ejemplo la
poblacion de Ectatomma ruidum de una parcela de la Reser-
va Boraceia, Brasil). En esta seccion se hace una breve revi-
sion de lo que se sabe acerca de los factores que regulan las
poblaciones de hormigas, esto es, factores que causan que
las poblaciones se incrementen, disminuyan o estabilicen.

Los factores que regulan poblaciones pueden dividirse en
dos grupos. Factores que se basan en recursos regulan las

poblaciones por control de los mismos, asi como por el acce-
so de la colonia a dichos recursos. Factores basados en
mortalidad, en contraste, son aquellos que pueden eliminar
o segar partes de la colonia. Brevemente, los factores basa-
dos en recursos determinan que tan rapido puede crecer una
poblacién en un habitat; factores basados en mortalidad de-
terminan el standing crop real de una especie. CoOmo estos
factores actuan entre si es un topico de investigacion en
desarrollo.
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Regulacion basada en recursos

Los factores basados en recursos marcan la habilidad de las
colonias para crecer y reproducirse. Estos son de tres tipos:
recursos, condiciones ¢ interacciones entre poblaciones.
Los recursos son items que se usan y gastan por parte de las
colonias de hormigas (como alimento y sitios para nidos).
Las condiciones son factores abidticos que regulan el acce-
so a los recursos (como temperatura y humedad). Las
interacciones entre poblaciones describen como otras po-
blaciones en el hébitat regulan el acceso a los recursos dis-
ponibles.

A medida que los habitats se vuelven mas productivos, fre-
cuentemente tienen mayor numero de colonias de hormigas.
Por ejemplo: la produccion primaria neta mide la cantidad de
fotosintesis en un hébitat, en unidades de gramos de carbon
fijados por metro cuadrado por afio. En el continente ameri-
cano, la densidad de hormigas se incrementa desde cerca de
0.03 colonias por m? en el desierto de Colorado (< 10 gC/m?%
afio) a cerca de 10 colonias/m? en un bosque tropical ecuato-
riano (> 1.000 gC/m?/afio) (Kaspari et al. 2000b). Pero este
incremento esta lejos de ser uniforme. El acceso a recursos
disminuye en pobres condiciones (los “estresores” de
Andersen 2000) y por poblaciones de hormigas y otros in-
sectos en competencia.

La temperatura es una condicion preeminente para las po-
blaciones de hormigas (Brown 1973). Como taxon, las hormi-
gas son termofilicas, “desconectandose” en invierno y evi-
tando sombras frias (Brian y Brian 1951). Atn asi, en am-
bientes que estan frios 1a mayor parte del afio, como la tundra
alpina, las hormigas son frecuentemente comunes ante la luz
del sol (Heinze yHolldobler 1994). Donde la mayor parte del
tiempo el clima es célido (desiertos tropicales, sabanas, bos-
ques lluviosos), las hormigas son una parte conspicua del
paisaje.

Organismos o poblaciones compiten por recursos cuando
un individuo o poblacidn crece a expensas de otros indivi-
duos o poblaciones. Por ejemplo, asi como una colonia cre-
ce, puede agotar los recursos suficientemente como para
privar a otra colonia de la explotacién de éstos recursos.
Asimismo, si hay un nimero limitado de ramas huecas o
plantas mirmecdfilas en un bosque, cualquier colonia o po-
blacion que sea la primera en entrar puede excluir a una se-
gunda colonia o poblacién (Davidson et al. 1989; Longino
1991). La competencia puede ser dentro de especies
(intraespecifica) o entre especies (interespecifica). En el pri-
mer caso, las interacciones dentro de la especie regulan la
poblacidn; en el otro caso, interacciones entre las especies
pueden regular la comunidad. La competencia puede darse
indirectamente, a través del consumo de alimento o algin
otro recurso, o directamente, eliminando otras colonias. La
distincion entre competencia y depredacion se vuelve bo-
rrosa en las interacciones hormiga-hormiga: juna colonia que
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elimina a su vecina, se lleva sus pupas y reservas de alimen-
tos, esta depredando a esa colonia o simplemente la esta
sacando de competencia?

Donde hay abundante sol (insolacion), hay evidencias cre-
cientes de que las colonias de hormigas compiten entre si
por recursos como nido o alimento. Estas evidencias pue-
den jerarquizarse en orden de creciente credibilidad como
sigue a continuacion.

Muchas especies de hormigas son altamente territoriales. Si
las colonias agotan recursos y asesinan fundadoras en su
entorno, esto puede resultar en una distribucion regular de
las colonias de hormigas en un paisaje homogéneo. Muchos
estudios se han enfocado en estos patrones, mapeando co-
lonias en un area y evaluando la hipétesis de si las colonias
estan mas dispersas de lo esperado por azar. Un sumario de
estas evidencias (Levings y Traniello 1981) sugiere que la
territorialidad es frecuentemente, aunque no siempre, el caso.
Al menos una nota de precaucion para este tipo de eviden-
cia se encuentra en Ryti y Case (1992).

La densidad y el tamafio de la colonia también pueden afec-
tar la competencia entre hormigas. Los recursos pueden sub-
dividirse por una poblacion en varias formas. Todos los re-
cursos pueden estar dominados por una tnica colonia gran-
de, o pueden estar divididos entre varias colonias peque-
fias. Dicho en otra forma, asi como el tamafio promedio de
una colonia se incrementa en un habitat, la densidad de las
colonias disminuye. Estarelacion inversa entre tamaio de la
colonia y densidad se observa frecuentemente en una esta-
cion. Al principio, los habitats son colonizados por varias
fundadoras, las cuales levantan nidadas que encontraran,
enfrentaran, usurparan y eliminaran otras colonias hasta que
el héabitat quede con unos pocos ganadores (Ryti y Case
1988a y b; Tschinkel 1992; Adams y Tschinkel 1995). Sin
embargo, este no es siempre el caso. Enun estudio en hormi-
gas de hojarasca de bosque tropical se encontrd poca rela-
cion entre el tamafio de la colonia y densidad (Kaspari 1996b);
los disturbios causados por la lluvia o la actividad de las
hormigas legionarias son suficientes para prevenir que las
colonias saturen el medio.

Si las hormigas compiten por recursos o buenas condicio-
nes, la eliminacion de una colonia podria eliminar a otra. La
eliminacion experimental de colonias de hormigas puede re-
sultar un rapido uso del sitio vacante, por parte de colonias
vecinas (Davidson 1980; Andersen y Patel 1994).

Si los recursos o las condiciones limitan el crecimiento de
una colonia, entonces el crecimiento en la disponibilidad de
recursos podria aumentar la supervivencia o reproducciéon
de la colonia. Este éxito individual podria finalmente resultar
en densidades locales altas en las poblaciones. Esto puede
llevar a un experimento simple, aunque raramente realizado
por ecblogos de hormigas. Estudios con adicion de alimento



en desiertos calidos han dado resultados mixtos (Ryti y Case
1988a; Munger 1992). Las hormigas de sitios cercanos a los
polos pueden responder con mayor probabilidad al incre-
mento en alimento (Deslippe y Savolainen 1994). Una razén
puede deberse a que los desiertos calidos frecuentemente
implican una economia basada en semillas y estas semillas
se pueden almacenar por largo tiempo. Las “hormigas
cosechadoras” pueden entonces estar mejor protegidas con-
tra disminuciones en el alimento, probablemente respondien-
do sélo después de periodos prolongados de carencia de
alimento. Carencias en sitios de nidificacion también pueden
limitar las poblaciones de hormigas. En dos comunidades
neotropicales de hormigas de hojarasca, las densidades de
hormigas se duplicaron con la adiciéon de ramas de bambt,
aunque un 75% de los sitios para nido permanecié desocupa-
do (Kaspari 1996b).

Es claro que los recursos, el clima y los competidores traba-
jan en conjunto para regular poblaciones de hormigas (Brown
1973). Aln en medios ricos en recursos, con climas frios y
humedos hay pocas hormigas. Un buen ejemplo lo ofrecen
los bosques lluviosos templados frios. En contraste, am-
bientes secos y calidos parecen tener condiciones adecua-
das para hormigas. En este caso, el nimero de hormigas
frecuentemente parece estar dado por la lluvia, un buen
predictor de la produccion de semillas de las cuales se ali-
mentan las hormigas (Morton y Davidson 1988).

Regulacion basada en mortalidad

Hay una variedad de factores que acaban las colonias de
hormigas. La muerte de la reina de la colonia generalmente
dicta el fin de la colonia, aunque ésta aun puede producir
una ultima nidada de alados de los huevos existentes (o
huevos puestos por las hormigas). Colonias de algunas es-
pecies con multiples reinas pueden también adoptar una
nuevareina (Tschinkel y Howard 1978).

Pero, como se ha sugerido antes, muchas de las muertes de
reinas ocurren al principio de la vida de la colonia, cuando
las potenciales fundadoras vuelan errantes constituyendo
un alimento vulnerable y nutricio para los depredadores,
desde libélulas hasta pajaros. Atn después de lograr la fun-
dacion, muchas reinas pueden ser eliminadas por obreras
errantes de colonias maduras. Las colonias maduras mueren
menos facilmente, aunque las causas de la muerte de reinas
en colonias formadas no son bien conocidas, en parte por la
dificultad en observacion de nidos en lo alto de los arboles
o en el nivel subterraneo. El clima puede jugar un papel en
este aspecto. Incapaces de moverse rapidamente (una co-
lonia grande de Atta colombica puede demorar 8 dias en
moverse; Porter y Bowers 1981), muchas especies de hormi-
gas son susceptibles, probablemente, a la inundacion de
sus nidos.

Dadas sus densidades, biomasa e interacciones, las colo-
nias de hormigas son partes conspicuas del medio. No es
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sorprendente entonces que atraigan depredadores o parasi-
tos, muchos de los cuales son también hormigas (Kistner
1982). Por ejemplo, algunas especies de hormigas son para-
sitos sociales. Tienen reinas que invaden nidos de especies
huésped, encuentran a la reina, la eliminan y “adoptan” a las
obreras de la reina para favorecer los huevos de la reina
intrusa (Wilson 1984).

Las poblaciones de hormigas también pueden regularse por
“cosechamiento”. Asicomo la poda en un jardin puede man-
tener a cada planta del excesivo crecimiento, los
depredadores pueden agotar los recursos de una colonia
eliminando obreras y regulando poblaciones de hormigas.
En zonas boreales y frias algunas especies de hormigas rea-
lizan “incursiones esclavistas”, robando las pupas de otras
colonias (Topoff 1990). Como lo implica el término, estas
pupas son llevadas al nido de las saqueadoras, donde se
desarrollaran como obreras para trabajar en las tareas de la
colonia. Las especies esclavizadoras son reemplazadas (de
una forma intrigante y sin explicacioén aun) hacia los tropicos
por las hormigas legionarias, hormigas nomadas que andan
en grandes incursiones que eliminan y transportan pupas (y
otros artrépodos) para consumo inmediato. Hasta 20 espe-
cies de legionarias se pueden encontrar en un bosque dado
en el neotropico. Es posible que sus efectos combinados
sobre la comunidad local de hormigas sean profundos
(Rettenmeyer et al. 1983; Kaspari 1996a). Pero,, las hormigas
esclavizadoras y las legionarias mantienen las densidades
de las colonias mas bajas de lo que podria ser de otra forma?
Nadie ha realizado el simple experimento de remover
artificialmente esclavistas o legionarias (o crear defensas al-
rededor de sus presas) para observar la respuesta de las
especies normalmente atacadas.

Otros animales eliminan o agotan colonias de hormigas. Por
ejemplo, casi cada continente tiene una serie de vertebrados
(como osos hormigueros o lagartos) que consumen hormi-
gas. Se ha mostrado en raros casos que estos depredadores
regulan la distribucion de sus presas (por ejemplo, cuando
las hormigas-leén son comunes, no lo son las hormigas;
Gotelli 1993). Las colonias de hormigas también tienen sus
asociados internos, incluyendo &caros, nematodos, arafias
y escarabajos (Kistner 1982; Holldobler y Wilson 1990). El
impacto que ejercen estos asociados sobre la economia de la
colonia es un misterio.

Finalmente, justamente el riesgo de parasitismo puede man-
tener a una colonia creciendo rapidamente. Trabajos recien-
tes sobre las interacciones entre moscas Phoridae y hormi-
gas son un ejemplo de este fenomeno. Los foridos son unos
diminutos parasitos, muchos de los cuales se especializan
enun género o especie de hormigas (Brown y Feener 1991a,
b; Brown 1993). Las moscas buscan a la hormiga (frecuente-
mente guiadas por el olor de este insecto), sobrevuelan so-
bre ésta y se coloca en algun lado de su cuerpo para poner
un huevo (Porter et al. 1995a, b; Feener et al. 1996). La
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hormiga cae atontada y eventualmente retorna a la colonia
donde perece cuando el huevo de la mosca se ha desarrolla-
do como larva, consumiendo a la hormiga como alimento.

Sin embargo, las moscas deben primero atrapar a las obre-
ras. Y aqui esta el asunto. Las hormigas frecuentemente
corren y se esconden en presencia de los foridos (Porter et
al. 1995¢). Estareaccion es tan profunda que interfiere con
el forrajeo y quizas oscila el balance competitivo de la hormi-
ga acechada a otras libres de la presencia o acecho del para-
sito (Feener 1981).

Los ecologos de hormigas han compilado un catalogo de
parésitos y depredadores, con efectos que van desde asesi-
nar reinas hasta amenazar obreras. Sin embargo, el efecto de
estos parasitos y depredadores sobre el numero de colonias
de hormigas en un area es algo muy desconocido. El hecho
de que, por ejemplo, un lagarto consuma hormigas en un
sitio determinado no significa que este vertebrado juegue
un papel importante en limitar el nimero o tamafo de las
colonias del sitio. Puesto de otra forma, no hay un solo

estudio sobre una poblacion de hormigas (por no decir co-
munidad) en el cual se hayan listado todos sus depredadores,
parasitos y se haya cuantificado el impacto de éstos sobre
las colonias de hormigas.

Una palabra sobre distribucion en
parche

Densidad, el nimero de colonias de hormigas por unidad de
area, es una abstraccion; las colonias de hormigas nunca
estan distribuidas uniformemente en un paisaje. En realidad,
las colonias de hormigas pueden estar distribuidas por par-
ches, un fendmeno reconocido desde antes (Wilson 1958) y
que continua fascinando a ecdlogos de hormigas (Levings y
Traniello 1981; Levings 1983; Kaspari 1996a, b). Por ejem-
plo, un parche de 1 m? de hojarasca en un bosque tropical
puede tener entre 1y 17 especies nidificando. El papel de las
fuerzas (fop down y bottom up) que crean esta distribucion
en parches y amplios patrones geograficos de diversidad
son objeto de actual investigacion.

iQué regula las comunidades de hormigas?

Una comunidad ecoldgica es una coleccion de especies que
viven en un ambiente determinado. Muchos programas de
monitoreo tienen como uno de sus objetivos la descripcion
de una comunidad ecoldgica. Los descriptores de comuni-
dad pueden agruparse en aquellos que describen forma, fun-
ciony diversidad. Forma describe el tamaio, forma y masa
de una comunidad de hormigas. Funcion describe lo que
hacen las hormigas en el ecosistema (qué comen, qué tanto
suelo remueven, qué otras poblaciones regulan). Diversi-
dad describe la composicion, nimero y relaciones
taxonomicas de las especies entre y a través de las comuni-
dades. La forma, funcion y diversidad de una comunidad de
forma predecible en el espacio y tiempo.

Forma

La biomasa de una comunidad es la suma de los pesos de
todas las especies. Hormigas y termitas pueden representar
hasta un tercio del total de la biomasa animal en algunos
bosques tropicales (Fittkau y Klinge 1973). Esta preponde-
rancia en biomasa de hormigas es especialmente alta en las
copas de los arboles, donde hasta la mitad de los individuos
pueden ser hormigas (Stork y Blackburn 1993; nétese que
esto es lo mismo que decir que las densidades de poblacio-
nes de hormigas son mas altas dado que la mayoria de estas
hormigas son obreras de unas pocas colonias).

Todas las especies en una comunidad suman para formar
una distribucion de tamafio. Qué constituye “tamafo” en
hormigas y otros insectos sociales es un poco complicado,
las especies de hormigas tienen una distribucion caracteris-
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tica de tamafios de las hormigas individuales y un nimero
caracteristico de hormigas en una colonia. Tomadas en con-
junto, las colonias de hormigas representan algunos de los
insectos mas grandes (Kaspari, en preparacion).

El tamafio promedio de las hormigas y el nimero de hormi-
gas por colonia parecen disminuir a medida que uno viaja
desde los polos hacia el ecuador (Cushman ef al. 1993;
Kaspari y Vargo 1995). Las hormigas tropicales y las colo-
nias de estas hormigas tienden a ser mas pequefias. La(s)
causa(s) de este patron, visto también en otros organismos,
no es clara. Quiza tenga que ver con el incremento en el
numero de nidos en hojarasca en los tropicos o las adapta-
ciones para vivir en ambientes ricos, menos estacionales
(Kaspari y Byrne 1995; Kaspari ef al. 2000a). El tamafio pe-
queilo, como se discutié antes, tiene costos y beneficios.
Por ejemplo, las hormigas pequefias pueden estar restringi-
das, en promedio, a ambientes hiimedos y frios, himedos la
mayor parte del dia (Hood y Tschinkel 1990; Kaspari 1993a)
dado que se pueden secar mas rapidamente.

Aun dentro de las colonias las hormigas pueden variar en
tamafio y forma mas alla de las obvias diferencias entre obre-
ras y formas reproductoras. Algunas veces hay castas dis-
cretas de obreras (como “mayores” y “menores”). En estos
casos, una pregunta persistente en ecologia de hormigas es
como y porqué pasa esto y como varia la distribucion de
castas con el medio (Wilson 1985; Schmidt-Hempel 1992;
Kaspariy Byrne 1995). Relativamente pocas especies tienen
estas formas distintas: las hormigas tipicamente muestran
alguna variacion continua en el tamafio de la casta de obrera.



Otra vez surge la pregunta si esta variacién es una conse-
cuencia natural de cambios en los suministros de alimento y
demandas de energia dentro de la colonia, o si hay una “afi-
nacion fina” por parte de la colonia, permitiendo a las hormi-
gas grandes especializarse sobre presas grandes (Rissing
1987; Wetterer 1991). Ecologos de hormigas atin no han re-
suelto este asunto, en parte por la carencia de datos de como
y cuando los recursos limitan el crecimiento de la colonia
(Beshers y Traniello 1994; Kaspari y Byrne 1995).

Sin embargo, si el alimento es un recurso limitante, nosotros
podemos esperar las ventajas de gran variacidén en tamafo
de las hormigas cuando la especie tiene el medio para si sola.
En otra palabras, la variacion en tamafio podria evolucionar
para explotar el “espacio vacio o nicho vacio” dejado por la
ausencia de otras especies. Este parece ser el caso con
Messor pergandei, habitante del desierto al suroccidente de
Norteamérica. En comunidades con pocas especies, las obre-
ras de esta especie varian mucho en tamafio (Davidson 1978).
En ambientes ricos, con grandes numeros de especies de
hormigas, mucha de esta variacion en tamafio desaparece.

Funcion

Dadas su diversidad y biomasa, no sorprende que las hormi-
gas jueguen un papel importante en el funcionamiento de
los ecosistemas. Muchas de esas funciones (como disper-
sion de semillas) se discuten en otras partes, aqui la discu-
sion se centra en algunas de las formas en las cuales las
hormigas modelan ecosistemas como removedores de sue-
lo, especies “clave” y, patologicamente, como especies in-
troducidas.

Primero, las hormigas afectan en gran medida la estructura
de sus ambientes como “ingenieros ec6logos”, organismos
que arreglan una y otra vez el ambiente en tal manera que
afectan a otros organismos (Lawton 1994). Una forma de
hacer esto es la remocién y enriquecimiento del suelo; gran-
des colonias de hormigas pueden excavar metros de suelo
en sus vidas, aireando el suelo e incorporando restos en la
superficie como lo hacen las lombrices (Elmes 1991). Lesica
y Kannowski (1998) sugieren que ciertas formaciones en las
turbas pueden ser nidos abandonados de Formica
podzolica, con base en niveles similares y elevados de
nutrientes.

Dado que las hormigas toman alimento de todo su territorio
de forrajeo, pueden servir para concentrar nutrientes en los
nidos. Sin embargo, este efecto puede cambiar de especic a
especie. Por ejemplo, Haines (1978, 1983) ha estudiado dos
especies de las hormigas cortadoras de hojas Atta colombica
y A. cephalotes. Estas hormigas usan las hojas cortadas de
la vegetacion como sustrato para el crecimiento de hongos,
los cuales son su alimento. Dado que estas colonias pueden
tener millones de obreras, la disposicion de desechos es un
gran problema, solucionado de formas diferentes por ambas
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especies. Estos habitos, sugiere Haines, predisponen a las
dos especies a tener efectos muy diferentes sobre el recicla-
do de nutrientes en el suelo. Atta cephalotes almacena sus
desperdicios bajo el suelo; Atta colombica concentra sus
desechos en pilas sobre el suelo. En el caso de 4. cephalotes
los nutrientes de los desperdicios son lixiviados profunda-
mente en el suelo, mientras que con A. colombica los
nutrientes quedan retenidos cerca de la superficie del suelo,
quedando mas accesibles para el reciclado por parte de la
vegetacion.

Algunas hormigas son probablemente especies clave — or-
ganismos que tienen un impacto desproporcionado sobre
su comunidad (Paine 1968; Lawton 1994). Un ejemplo poten-
cial es la hormiga legionaria Eciton burchelli. Las hormigas
legionarias son ndmadas, con centenares o miles de indivi-
duos. Estas hormigas incursionan en busqueda de presas,
especialmente artropodos e insectos sociales. E. burchelli
puede considerarse una especie clave por dos razones. En
primer lugar, las andanzas de estas especies forman una
muchedumbre de artrépodos huyendo al frente del ejército
de obreras. Estos artrépodos son a su vez presa de numero-
sas especies de pajaros que forman bandadas mixtas y pa-
san sus vidas siguiendo a las hormigas legionarias y a sus
asociados (Rettenmeyer 1962; Willis y Oniki 1978; Kistner
1982; Willis 1983). En segundo lugar hay alguna evidencia
de que, al atacar a especies grandes de hormigas, E. burchelli
puede abrir oportunidades para que las especies pequeias
escapen a la depredacion (Franks y Bossert 1983).

El papel de las hormigas en los ecosistemas puede verse
claramente cuando una hormiga introducida trastorna co-
munidades. Las hormigas llevadas lejos de sus ecosistemas
pueden alterar los ecosistemas hacia donde son transporta-
dos. Relaciones sobre dos especies introducidas pueden
ilustrar este aspecto. La “hormiga argentina”, Linepithema
humile, es ahora comun en habitats templados del mundo
(Bond y Slingsby 1984; McGlynn 1999). En Africa del Sur, la
comunidad de plantas fynbos es extraordinariamente diver-
sa. Muchas plantas de esta comunidad dependen de las
hormigas nativas para dispersar sus semillas a nuevos si-
tios. A medida que L. humile invade esta region, desplaza a
las especies nativas y no hace la dispersion de semillas.
Como consecuencia, varias plantas de esta comunidad en-
frentan el peligro de extincion local.

En América del Norte la hormiga de fuego, Solenopsis invic-
ta, ha ocupado mucho del suroccidente de los EEUU. Una
serie de estudios ha comenzado a crear un cuadro de una
amplia alteracion del ecosistema. En Texas, esta especie puede
llegar al 99% de las hormigas capturadas en sitios infecta-
dos. En estos sitios, el nimero de especies comunes de
hormigas ha declinado de un promedio de 13 a4 y el nimero
de otras especies de hormigas también ha bajado (Camilo y
Phillips 1990; Porter y Savignano 1990). En contraste, en su
nativa Brasil S. invicta se ha encontrado entre el 0.1 y 19%
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de los cebos de hormigas, pudiendo coexistir hasta con 48
especies de hormigas (Fowler et al. 1990). Las densidades
poblacionales en esta especie son al menos cuatro veces
superiores en EEUU que en Brasil.

Estas explosiones de poblaciones de hormigas plaga, con
destruccion de comunidades nativas de artropodos se pue-
den ver en Wasmannia auropunctata en las Islas Galapagos
(Clark et al. 1982; Lubin 1984), L. humile en California
(Erickson 1971; Ward 1987) y varias especies exdticas en
Hawai (Fluker y Beardsley 1970). Se espera que muchos
bidlogos puedan estudiar la ecologia de las especies intro-
ducidas para poder detener o minimizar su impacto.

Diversidad

Los estudios de diversidad documentan el nimero e identi-
dad de las especies en un sitio dado. Asi como desaparecen
los habitats en el mundo, las cuantificaciones cuidadosas de
diversidad han tomado nueva importancia. Pero la diversi-
dad es una de las cosas mas dificiles de medir sin ambigiie-
dades (Capitulo12). Comparacion de diversidad entre sitios
demanda de protocolos estandar, al incrementarse la riqueza
de especies con el tamafio de las areas muestreadas y el
tiempo empleado en colecciones (Capitulos 12 y 13, anexo
1). Aqui se revisan brevemente algunos de los mayores pa-
trones en riqueza de especies y composicion de especies en
hormigas que se han descubierto hasta el momento.

El patrén méas llamativo de la riqueza de especies (nimero de
especies en un area dada en un tiempo determinado) se
incrementa desde los polos hasta el ecuador. Jeanne (1979)
fue el primero en estudiar esta tendencia de una forma
estandarizada. Jeanne investigé la intensidad de depreda-
cion de hormigas en transectos de zonas templadas y tropi-
cales del Nuevo Mundo. Estos se ubicaron en cinco sitios
de bosque, en el norte y suroriente de EEUU, México tropi-
cal, Costa Rica y Brasil. El mismo cebo (larvas de avispas en
viales abiertos) se dejaron por tiempos especificos en varie-
dad de habitats: bosques intactos y campos abandonados,
en lo alto y bajo de los arboles. Algunas tendencias se hicie-
ron notar. Primero, la riqueza de especies en cada hébitat se
incrementd de las zonas templadas a las tropicales. Sin em-
bargo, la riqueza se increment6 en diferentes tasas a diferen-
tes areas dentro de un sitio. Las hormigas arboreas fueron
todo menos ausentes en el norte, aunque con creciente pro-
porcién de la fauna de hormigas hacia los trépicos. Por
contraste, los campos abandonados representaron una pro-
porcion decreciente en la riqueza de especies en compara-
cion con los bosques.

Los gradientes latitudinales tienen muchas causas. Como se
discutio antes, los ambientes tropicales son mas producti-
vos. Dado que las plantas forman la base de las piramides
troficas, ambientes mas productivos pueden soportar mas
hormigas y de ahi mas especies. Pero, como se discutié tam-
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bién antes, las hormigas son termofilicas.Como las hormigas
hacen las cosas a temperaturas calidas, la temperatura pue-
de regular el acceso a la productividad (Brown 1973).

Puesto en esta forma, los otros patrones tienen sentido.
Nidificar en arboles permite a las hormigas estar mas cerca
de la mayoria de la productividad del bosque: las copas de
los arboles. Sin embargo, las copas carecen de la habilidad
del suelo de amortiguar a la colonia de fuertes frios. Asi
como la temperatura promedio se hace mas benigna, se
incrementa la nidificacion arbdrea. Asimismo, la temperatura
promedio disminuye hacia los polos y la temperatura en la
sombra es siempre mas fria que a pleno sol. En ambientes
frios, la abundancia de hormigas y riqueza de especies pue-
de ser proporcionalmente alta en areas abiertas mas que en
sitios a la sombra de bosques maduros.

Lariqueza de especies muestra otros patrones. Por ejemplo,
las islas grandes tienden a tener mas especies que las pe-
queiias (Wilson 1961; Goldstein 1975). La riqueza de espe-
cies también tiende a incrementarse, aunque frecuentemente
en forma esporadica, después de que un area es objeto de
perturbacién. En contraste, como se sefial6 antes, las hormi-
gas introducidas pueden rapidamente “simplificar” una co-
munidad de hormigas conduciendo muchas especies nati-
vas a la extincion.

Aun asi, quedan atn grandes enigmas en los patrones de
riqueza de especies. Por ejemplo, dos estudios examinaron
la correlacion entre lluvia y diversidad de hormigas
cosechadoras en ambientes aridos. Davidson (1977a, b), es-
tudiando los desiertos de Norteamérica encontr6 una corre-
lacion positiva. Puesto que la productividad en ambientes
secos esta mayoritariamente limitada por la lluvia, este estu-
dio parece apoyar la productividad como explicacion para la
tendencia. Sin embargo, cuando la misma técnica se aplicd
en faunas de hormigas de desiertos y matorrales en Austra-
lia, no se encontr6 correlacion (Morton y Davidson 1988).
Lariqueza de especies es obviamente una variable compleja
modelada por un numero de factores, incluyendo la historia
unica de cada area.

Distribuciones geograficas de las composiciones de espe-
cies se pueden ver en Brown (1973) y Ward (2000). Aqui se
revisa brevemente como la composicion de especies puede
variar en formas interesantes dentro de un habitat.

Mucha de la investigacion sobre composicion de especies
se ha centrado sobre el papel que la competencia
interespecifica juega en los arreglos de especies a través de
los paisajes. Por ejemplo, en muchas comunidades de hormi-
gas de zonas templadas hay una aparente jerarquia regular
(Wilson 1971; Savolainen y Vepséldinen 1988; Savolainen
1990; Andersen 1992). Estas jerarquias se han estandariza-
do de varias formas pero se reducen a dominantes y subor-
dinadas. Las dominantes frecuentemente forman grandes
colonias, con comportamiento territorial agresivo y recluta-



miento rapido de alimento. La diversidad y densidad de hor-
migas es frecuentemente baja alrededor de las especies do-
minantes. Las especies subordinadas frecuentemente for-
man colonias pequefias, con baja capacidad de recluta-
miento y se encuentran en la periferia de los territorios
controlados por las dominantes. Este patrén es excep-
cionalmente pronunciado en los habitats boreal y tem-
plado al norte, desiertos aridos y matorrales en Australia
y en comunidades simples (Holldobler y Wilson 1990).
Un fendmeno similar puede verse en las copas de los
arboles, donde unas pocas especies estan dispersas en
mosaico, constituyendo hasta el 95% de la biomasa y/o
numero de hormigas (Majer 1976; Blackburn et al. 1990;
Adams 1994; Tobin 1997).

Esta jerarquia de dominancias no es universal en las hormigas.
En la hojarasca tropical, las especies muestran pocas correla-
ciones fuertes positivas o negativas en abundancia predichas
por fuerte competencia interespecifica por las dominantes
(Kaspari 1996b). Esta puede deberse a varios factores. Las
colonias de hojarasca nunca alcanzan un tamafio que les per-
mita dominar a sus vecinas. Los nidos en hojarasca presentan
descomposicion que previenen establecimiento en un territo-
rio grande, estable (Yanoviak y Kaspari 2000). Por otro lado, las
hormigas de las copas de los arboles forman “islas” con tron-
cos asequibles, defendibles, que conectan con las copas fron-
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dosas arriba (Ho6lldobler y Lumsden 1980). Una tinica colonia
puede asi monopolizar arboles y mantener a raya otras espe-
cies (Holldobler 1983; Adams 1994). Un fendmeno similar, en
pequeiia escala, se encuentra en las plantas mirmecofilas del
sotobosque (Davidson et al. 1988, 1989).

Las jerarquias de dominancia pueden silenciarse cuando los
depredadores disminuyen la habilidad de las dominantes
para monopolizar recursos. En un estudio clasico Feener
(1981) estudi6 dos especies de hormigas (Solenopsis texana
y Pheidole dentata) con la mosca pardsita Apocephalus
(Phoridae). Las Pheidole tienen soldados de grandes cabe-
zas que son reclutados hacia ricas fuentes de alimento. Es-
tos soldados son victimas favoritas de las moscas. Como
consecuencia, en presencia de las moscas los soldados de
Pheidole huyen despavoridos, dejando las colonias
“desemparejadas” en estas fuentes de alimento, en compa-
racion con Solenopsis. Entonces el forido puede inclinar la
balanza en la competencia entre estas dos especies de hor-
migas comunes y conspicuas en las hojarascas de Texas.

En suma, aunque la competencia interespecifica puede jugar
un papel importante en modelar los patrones de composi-
cion de especies, no significa que esto sea comiin en todas
partes. Sus efectos estan modificados por factores como la
arquitectura del medio y la presencia de depredadores.

Preguntas abiertas en ecologia de hormigas

Este capitulo ha presentado un vistazo al estado de conoci-
miento en ecologia de hormigas. Como se ha sefialado, que-
dan grandes lagunas en nuestro entendimiento de estos im-
portantes insectos. Siguen solo algunas de esas preguntas
sin respuesta.

¢ Qué elimina colonias adultas? Sabemos que la mayoria de
colonias mueren en el estadio de fundacion. ;Pero ccomo
factores abioticos (como inundaciones, sequias, frios) y
bidticos (como hormigas legionarias, esclavistas, parasitos,
virus, depredadores) se combinan para acabar con colonias
que han alcanzado la madurez?

¢ Cudles son los impactos y posibles medios de control, de
las especies introducidas? Dondequiera que se hayan estu-
diado, las hormigas introducidas como la hormiga importada
de fuego o la hormiga argentina han alterado ecosistemas.
(Qué regula la expansion y distribucion final de las hormigas
importadas? ;Sus efectos disminuyen con el tiempo? ;Pue-
de introducirse un biocontrol seguro?

¢Como los sistemas de apareamiento influencian las
interacciones? |Bajo qué circunstancias las colonias gran-
des, con multiples reinas, evolucionan y ocupan paisajes
(Davidson 1998; Holway ef al. 1998)? ;Porqué no son mas
comunes?

¢ Qué hacen las hormigas subterraneas, de hojarasca y de
las copas de los arboles? Estas son partes integrales de los
ensamblajes de hormigas, pero su dificil acceso ha evitado
extensos estudios. /Es su biologia fundamentalmente dife-
rente de las hormigas que nidifican en el suelo, las cuales se
han estudiado mas extensamente?

¢ Qué factores regulan las poblaciones de hormigas? {Como
se combinan recursos y mortalidad para determinar tenden-
cias poblacionales a largo plazo en hormigas? ;Cémo puede
diferir esta respuesta si vamos de las regiones boreales a
tropicales y de desiertos a praderas? ¢ Difieren las respues-
tas fundamentalmente entre regiones (como Australia, Asia,
Suramérica) con diferentes historias y taxonomias?

¢Qué tan intercambiables son las especies?
Sorprendentemente, es muy poco lo que sabemos de histo-
ria natural de muchas hormigas, especialmente tropicales.
En comunidades ricas en especies ;qué tanto de las 30 o
mas especies de Pheidole o Camponotus hacen lo mismo?
(Qué papeles juegan las hormigas en los ecosistemas?

¢Como los cambios ambientales (cambios en clima, des-
truccion de habitat) se reflejan en cambios en abundancia
v diversidad de hormigas? ;Son las hormigas indicadores
sensitivos de cambios ambientales? ;O sus estilos de vida
las amortiguan contra cambios antropogénicos?
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Consejos para trabajo de campo

Uno nunca desea hacer estragos en las poblaciones mas alla
de lo necesario para satisfacer las necesidades de un estu-
dio cientifico. Afortunadamente, coleccionar obreras de co-
lonias grandes es como cortar o podar un arbusto o extraer
unas cuantas células de la piel: por lo general uno deja la
colonia (reina y obreras) poco alterada detras de si.

Escoja un periodo de coleccion que maximice la actividad de
las hormigas, tipicamente uno donde las temperaturas sean
altas y las lluvias abundantes. Las comunidades de desierto
y tropico frecuentemente son mas activas durante la esta-
cion humeda. En las zonas templadas el comienzo de verano
esun buen tiempo. En los climas mediterraneos, donde mas
llueve en invierno y es mas calido en verano, puede ser me-
jor coleccionar en primavera. Evite coleccionar cuando hay
agua presente en abundancia o la vegetacion esta mojada.
Esto frena la actividad de hormigas, especialmente de las
pequenas.

Sea cuidadoso con el manejo de cebos, trampas de caida y
cualquier cosa que pueda estar en contacto con las hormi-
gas. Evite perfumes, colonias y repelentes.

Si un objetivo es hacer monitoreo de densidades de colo-
nias, no se deben contar mas de una entrada en nidos con
multiples entradas. Para evitar errores en este sobreconteo,
se pueden ignorar nidos de la misma especie a una distancia
dada (como un metro). También se pueden hacer “experi-
mentos de trasplante”: si una hormiga puesta en una entrada
de un nido es atacada vigorosamente, es probable que se
trate de una hormiga de otra colonia.
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